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Trois des quatre caséines du lait de vache, les caséines asi , j8 et K, ainsi que
la 0-lactoglobube, principale protéine du lactosérum, présentent dans toutes
les races un polymorphisme génétique, c’est-à-dire plusieurs formes alléliques,
ou "variants génétiques", facilement décelables par la technique
d’électrophorèse. Le présent article fait la synthèse des connaissances
actuelles sur les particularités biochimiques de ces variants, leur déterminisme
génétique et leur fréquence dans les races françaises. Il fait également
un bilan critique des recherches qui ont tenté d’évaluer les effets de ces
polymorphismes sur la quantité, la composition et les aptitudes fromagères
du lait.

Les protéines du fromage que sont les caséines (en
latin, caseus : fromage) représentent de l’ordre de 80 %
de l’ensemble des protéines du lait, soit environ 25 à
32 g/1 selon les races. Elles s’y trouvent en suspen-
sion dans la phase aqueuse, ou "lactosérum", sous

en tout et pour tout chez la vache 4 caséines différen-
tes, appelées asJo aS2’ a et K, dont les proportions
relatives sont données dans le tableau 1. La structure
primaire de ces quatre caséines, qui sont des protéi-
nes de taille moyenne, a été établie par une équipe de
l’INRA à Jouy-en-Josas (tableau 1). Les caséines «S,,
as2 et j3 sont des phosphoprotéines, la caséine K une

glycophosphoprotéine. Indépendamment du polymor-
phisme génétique dont il sera question plus loin, on
observe toujours, par électrophorèse, une hétérogénéité
des caséines a,1 (3 fractions), «sz (4 fractions) et K (7
fractions) . Elle est due au fait que la phosphorylation
ou la glycosylation de certains sites ne se fait pas sur
toutes les molécules de la protéine. On notera par ail-
leurs que les fractions appelées -y, R, S et TS, considé-
rées à l’origine comme des "caséines mineures", sont
en fait des fragments de la caséine {3, résultant d’une
hydrolyse post-secrétoire partielle de cette caséine (Gor-
don et al 1972, Andrews 1978), sans doute par la plas-
mine du lait.

En dehors des 4 caséines, deux protéines du lacto-
sérum ont le statut de protéines majeures du lait : la
/3-lactoglobuline (3 à 4 g/1) qui pourrait être un trans-
porteur de la vitamine A (Pervaiz et Brew 1985, Papiz
et al 1986) et l’a - lactalbumine (1 à 1,3 g/1) qui est
l’une des deux chaînes polypeptidiques de l’enzyme
synthétisant le lactose du lait, la lactose synthétase
(Brodbeck et al 1967) . La structure primaire de ces pro-
téines est également connue (tableau 1).
On parle de polymorphisme génétique à un locus

lorsqu’il existe dans la population deux allèles au moins
à ce locus, avec comme condition, dans le cas le plus
simple de biallélisme, que la fréquence de l’allèle le plus
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Quatre des six protéines principales du lait de vache (caséines asi, a et K, et

a-lactoglobuline) présentent dans les populations au moins deux variants génétiques iden-
tifiables par électrophorèse. L’inventaire de ce polymorphisme a été effectué dans 21 races
bovines françaises, où les variants les plus fréquents sont as,-Cn B et C pour la caséine
as!, (3-Cn A’ , Az et B pour la caséine /3, K-Cn A et B pour la caséine K, et a-Lg A et B pour
la (3-lactoglobuline. Les particularités biochimiques des principaux variants sont connues.
Les gènes de structure des caséines as!, aS2, a et K sont très étroitement liés, de sorte que
l’unité génétique de transmission est l’haplotype, combinaison comprenant un allèle de
chacun des quatre locus.

Le locus de la e-lactoglobuline a un effet majeur sur le taux de cette protéine dans le lait
({3-LgA > (3-LgB), qui se répercute sur le taux d’ensemble des protéines du lactosérum. Ces
différences étant compensées par des différences en sens inverse du taux de caséine totale,
l’allèle 0-Le a un effet favorable sur ce taux de caséine et sur l’indice de caséine du lait
(+ 2,5 à 3 !). Par rapport au variant K-Cn A, le variant K-Cn B confère au lait de meilleu-
res aptitudes fromagères : temps de coagulation et temps de raffermissement du caillé plus
courts, caillé mieux réticulé et plus ferme, et, pour certains types de fromages, rendement
de fabrication supérieur (4 à 8 % entre les laits des deux homozygotes). Les effets du variant
{3-Cn B vont dans le même sens que ceux du variant K-Cn B.
L’intérêt et les conditions d’une prise en compte de ce polymorphisme dans la sélection
laitière restent à évaluer.

forme d’agrégats stables appelés "micelles" et peuvent
être précipitées par acidification du lait à pH 4,6 à la
température du laboratoire. Chez le jeune ruminant et
en fabrication fromagère elles sont coagulées par
l’action de la présure. On sait maintenant qu’il existe



rare dépasse 1 %. Ce phénomène est très courant,
même dans les espèces animales sélectionnées, ce qui
traduit la forte variabilité du monde vivant, toujours
en évolution. En attendant le perfectionnement des
techniques permettant une détection aisée du polymor-
phisme génétique au niveau de l’ADN, on peut analy-
ser son expression au niveau de la protéine codée par
le gène. La technique couramment utilisée est l’élec-
trophorèse en gel, qui permet de séparer et de visuali-
ser deux formes d’une même protéine quand elles dif-
fèrent par leur charge, ne serait-ce que d’une seule unité,
ou aussi par leur taille. On appelle &dquo;variant électropho-
rétique&dquo;, plus simplement &dquo;variant&dquo;, ou encore &dquo;élec-
tromorphe&dquo; ces formes protéiques séparées par élec-
trophorèse. En ce qui concerne le déterminisme géné-
tique de ces variants, la codominance est de règle, et
ceci en quelque sorte par définition, puisque l’électro-
phorèse est une technique de séparation (figure 1).

lbutefois, il faut bien réaliser que le polymorphisme
d’une protéine observé par électrophorèse ne donne en
général qu’une image partielle du polymorphisme exis-
tant réellement au niveau du gène. En effet, par suite
de la &dquo;dégénérescence du code génétique&dquo; (différents
codons possibles pour un même acide aminé) seule-
ment trois mutations sur quatre environ provoquent la
substitution d’un acide aminé par un autre dans la pro-
téine. En outre, le tiers seulement de ces substitutions,
en moyenne modifient la charge nette de la protéine

et sont donc décelables en électrophorèse. Au total
l’électrophorèse en gel ne permet donc de détecter au
niveau de la protéine que le quart environ (3/4 x 1/3)
des mutations existant dans la partie codante du gène
correspondant (voir par exemple le cas de la caséine
K, figure 3 ci-après). On retiendra cette limitation de
la technique qui n’est pas sans importance pour les
développements qui nous intéresseront.

Le polymorphisme des lactoprotéines bovines est cer-
tainement, de tous les polymorphismes animaux, celui
qui a été étudié de la manière la plus approfondie, avec
une forte contribution d’équipes de l’INRA à Jouy-en-
josas (Laboratoire de Génétique biochimique et Labo-
ratoire de Biochimie et lèchnologie laitières). Par ail-
leurs, comme il s’agit de protéines d’intérêt économi-
que, plusieurs équipes dans le monde se sont intéres-
sées aux relations éventuelles entre ce polymorphisme
et la production du lait, sa composition et ses aptitu-
des fromagères. Le présent article vise à faire le point
des connaissances actuelles sur le polymorphisme des
lactoprotéines bovines et sur les études ayant cherché
à mettre en évidence des effets de ce polymorphisme
sur les caractères d’intérêt économique.

1 / Le polymorphisme des 6 protéines
majeures du lait de vache

Aschaffenburg et Drewry (1955, 1957), en Grande-
Bretagne, ont été les premiers à découvrir le polymor-
phisme d’une des principales lactoprotéines bovines,
la {3-lactoglobuline (variants (3-LgA et B). C’est égale-
ment Aschaffenburg (1961, 1963) qui a mis en évi-
dence un polymorphisme de la caséine j3 (variants S-Cn
A, B et C) et contribué avec Thompson et al (1962)
à la description du polymorphisme de la caséine as,
(variants ascCn A, B et C). L’existence du polymor-
phisme de la caséine K, suggérée par Schmidt (1966),
Neelin (1964) et MbychR (1964, 1965) a été démon-
trée par Grosclaude et al (1965). Enfin le polymor-
phisme de l’a - lactalbumine a été observé pour la pre-
mière fois par Blumberg et lbmbs (1958) chez des
zébus africains (variants a-La A et B) et celui de la
caséine <xs2 par Grosclaude et al (1976b) chez des
zébus et yaks népalais (variants as2-Cn A, B et C).
Dans les premières études, l’analyse électrophoréti-

que était effectuée à pH alcalin (8,6 à 9,2), à l’origine
sur papier, puis en gel d’amidon ou d’acrylamide. Mais
en 1966, Peterson et KopRer ont montré qu’en gel acide
(pH 3,0), le variant A de la caséine /3 se subdivisait
en 3 variants finalement appelés A’, A2 et A3 (Kiddy
et al 1966) . Ce résultat devait attirer l’attention sur la



nécessité d’analyser le polymorphisme des lactoprotéi-
nes dans les deux conditions de milieu, alcalin et acide.
Par ailleurs, pour éviter le fractionnement préalable des
caséines et du lactosérum, plusieurs auteurs se sont
attachés à mettre au point une technique d’électropho-
rèse en gel alcalin séparant la /3-lactoglobuline des caséi-
nes, donc permettant d’opérer directement à partir du
lait écrémé (Aschaffenburg et Thymann 1965, Aschaf
fenburg et Michalak 1968, Arave 1967, Voglino 1971) .
L’analyse du polymorphisme des lactoprotéines du

genre Bos a été effectuée dans nombre de races bovi-
nes (Bos taurus), mais aussi dans des races ou popu-
lations de zébus (Bos indicus) et de yaks (Bos grun-
niens). Nous développerons ici, pour l’essentiel, les
observations faites chez les bovins, en les illustrant par
des résultats obtenus par notre équipe sur les races
françaises, autochtones ou importées.

1.1 1 mventaire et fréquence des variants
génétiques dans les races bovines.

Les investigations effectuées par notre équipe permet-
tent de dresser un inventaire assez complet de la répar-
tition et de la fréquence des variants génétiques des
6 lactoprotéines principales dans les races bovines fran-
çaises. Le tableau 2 regroupe les résultats obtenus sur
21 races, y compris des races à viande et des races de
petit effectif. Dans ces deux dernières catégories, la taille
de certains échantillons est relativement faible. 1bute-
fois, les données du tableau 2 sont très représentati-
ves de l’ensemble des résultats obtenus sur les races
bovines dans le monde.

a / Caséines

Caséine as,. Deux variants principaux, a.,-Cn B et
as,-Cn C semblent universellement répandus chez les
bovins et les zébus. Ibutefois, as,-Cn C prédomine

chez les zébus alors qu’asi-Cn B est plus fréquent
dans toutes les races bovines étudiées jusqu’ici, à
l’exception de la race Jersiaise dans l’île de Jersey (Lar-
sen et al 1974) . On peut vérifier dans le tableau 2 que
dans les races françaises la fréquence d’ci,,-Cn B égale
ou excède toujours 0,7. Le variant as,-Cn A n’a été
trouvé jusqu’à présent qu’en race Holstein (Aschaffen-
burg 1968, Kiddy et al 1968, Li et Gaunt 1972) et en
race Rouge danoise (Thymann et Larsen 1965, Fàrrell
et al 1971) et semble absent des races autochtones fran-
çaises. Le variant as,-Cn D, découvert en race Fla-
mande (Grosclaude et al 1966), existe également à fai-
ble fréquence dans plusieurs autres races françaises ;
il a aussi été trouvé en race de Jersey néerlandaise (Cor-
radini 1969) et dans plusieurs races italiennes (Mariani
et Russo 1971, R!.sso et Mariani 1971, Voglino et Das-
sat 1972).
Caséine a.2. Cette caséine paraît être monomorphe

dans la presque totalité des races bovines étudiées
jusqu’ici. Un polymorphisme (variant aS2-Cn D) a tou-
tefois été mis en évidence par notre équipe dans les
races Vosgienne et Montbéliarde (Grosclaude et al
1978) ; il est différent de celui déjà décrit chez des zébus
et chez des yaks (variants aS2-Cn B et C).
Caséine j3. Les deux variants universellement répan-

dus chez les bovins et les zébus sont 0-Cn A’ et 0-Cn
A2, ce dernier étant souvent le plus fréquent, comme
c’est le cas dans au moins 16 des 21 races françaises
étudiées (tableau 2). Le variant {3-Cn A’ atteint ses
fréquences les plus élevées dans les races originaires
d’Europe du nord-ouest, Ayrshire, Holstein, Shorthorn
(Kiddy et al 1968, Li et Gaunt 1972, Grosclaude et
Mahé 1984), et en France dans la Maine-Anjou, appa-
rentée à la Shorthom, et la Flamande (Grosclaude 1974,
Mahé 1981, Grosclaude et Mahé 1984). Le variant {3-Cn
B semble aussi universellement répandu chez les

bovins, mais à des fréquences en moyenne plus faibles ;
sa fréquence est toutefois voisine de 0,4 dans les popu-
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lations de race Jersiaise (Aschaffenburg 1968, Kiddy
et al 1968, Li et Gaunt 1972) et approche 0,5 en race
Normande. Le variant (3-Cn C a été rencontré, à des fré-
quences plutôt basses, dans la plupart des races autoch-
tones françaises, ainsi que dans de nombreuses races
européennes, surtout continentales (voir Grosclaude
1974), ce qui prouve qu’il est beaucoup plus répandu
que le supposait Aschaffenburg (1968). Quant à {3-Cn
A3, il s’agit d’un variant peu fréquent, qui a été trouvé
jusqu’ici dans des races d’Europe du nord-ouest comme
les races Holstein, Frisonne et Ayrshire (Arave 1967,
Aschaffenburg 1968, Kiddy et al 1968, Li et Gaunt
1972) et, parmi les races autochtones françaises, dans
la Normande. Il a été également observé dans la race
Grise Alpine italienne (Merlin et Di Stasio 1982).
Signalons enfin que plusieurs variants très localisés

ont été signalés à l’étranger : {3-Cn E en Italie (Uoglino
1972), 0-Cn B2 en Nouvelle-Zélande (Creamer et
Richardson 1975), /3-Cn A au Japon (Abe et al 1975),
0-Cn A3 3 mongoiie en République Populaire de Mongolie
(Grosclaude et al 1982).
Caséine K. Les variants K-Cn A et K-Cn B paraissent

universellement répandus chez les bovins et les zébus,
K-Cn A étant en moyenne un peu plus fréquent. Mais
comme {3-Cn B, K-Cn B atteint des fréquences élevées
dans les races Jersiaise (Aschaffenburg 1968) et Nor-
mande. Un troisième variant, K-Cn C, sans doute assez
localisé, a été mis en évidence en Italie par Di Stasio
et Merlin (1979) et Mariani (1983).

Figure 2. Différences biochimiques et relations
phylogénétiques entre les variants génétiques des
6 lactoprotéines principales des bovins.
Les nombres indiquent les positions des substitutions ou
des délétions dans les chaînes polypeptidiques correspon-
dantes. * : ou aussi 51 à 59, ou 52 à 60 ; &dquo; : c’est cette subs-
titution qui entraîne la non-phosphorylation du résidu 35 Ser ;
*.. : substitution n’ayant pas d’effet sur la charge nette, et
détectée en raison de son association avec la première (pour
les références, voir le texte). Pour chaque protéine, le variant
figurant à gauche est considéré comme la forme d’origine ;
les flèches donnent le sens de l’évolution.

b / Protéines du lactosérum

a-lactalbumine. Les variants a-La A et a-La B sem-
blent exister dans toutes les populations de zébus
(Aschaffenburg 1968) ; par contre, beaucoup de races
bovines ne possèdent que le variant a-La B, comme
l’illustrent les résultats obtenus dans les races françai-
ses. Toutefois, «-La A est moins rare dans les pays
d’Europe centrale et méridionale puisqu’il a été trouvé
dans 11 races italiennes et dans des races roumaines
et russes (voir revue de Mariani et Russo 1977).

(3-lactoglobuline. Deux variants, 0-Lg A et 0-Lg B,
sont universellement répandus chez les bovins et les
zébus. Selon Aschaffenburg (1968), le variant {3-Lg B
prédomine en moyenne dans les races bovines, même
si la fréquence de 0-Lg A atteint dans certaines races
des niveaux élevés. Sur l’ensemble des races françai-
ses, la répartition de ces deux variants est assez équi-
librée. Deux autres variants sont connus chez les
bovins : /3-Lg C, peut-être propre à la race de Jersey
(Bell 1962) , et /3-Lg D, découvert en race Montbéliarde
(Grosclaude et al 1966), mais retrouvé ensuite dans
d’autres races européennes. En France, /3-Lg D semble
localisé dans quelques races de l’est du pays (Montbé-
liarde, Abondance, Vosgienne).
En résumé, deux des six lactoprotéines principa-

les sont très peu polymorpbes dans les races bovi-
nes, notamment dans les races françaises : la
caséine aS2 et l’a - lactalbumine. Les quatre autres
sont polymorphes dans toutes les races, avec des
variants universellement répandus : B et C pour la
caséine as&dquo; A!, AZ et B pour la caséine !3, A et B
pour la caséine K, A et B pour la 4-lactogfobubne.

1. 1 Particularités biochimiques des variants
des lactoprotéines bovines.

Sauf pour trois variants de caséine <3 très rares (Bz,
A et A’ mongaiie) et pour K-Cn C, on connaît actuelle-
ment la nature et la localisation, dans les chaînes poly-
peptidiques, des différences existant entre les variants
génétiques des lactoprotéines bovines, grâce aux tra-
vaux de Grosclaude et al (1969, 1970, 1972a, 1972b,
1974, 1978) et de Ribadeau-Dumas et al (1970) sur
les caséines, à ceux de Gordon et al (1968) sur

l’a - lactalbumine, et à ceux de Bell et al (1968), Brau-
nitzer et al (1972) et Brignon et Ribadeau-Dumas
(1973) sur la /3-lactoglobuline. La figure 2 récapitule
l’ensemble des résultats acquis.
Les 14 comparaisons de variants deux à deux ont

permis de mettre en évidence 2 cas de délétion, l’une
de 13 résidus (asi-Cn A), l’autre de 9 (c<s2-Cn D), qui
représentent des amputations non négligeables de ces
protéines (respectivement 6,5 et 4,3 %). Dans les 12
autres cas, la différence de mobilité électrophorétique
entre variants s’explique par la substitution d’un acide
aminé par un autre. A noter que dans 2 cas (K-Cn B,
/3-Lg A) l’analyse biochimique a mis en évidence une
seconde substitution, n’ayant pas d’effet sur la charge
(voir fig. 3 pour la caséine K) . Le cas du variant /3-Cn
C est particulier et très intéressant puisque la substi-
tution par un résidu lysyle du résidu glutamyle 37
annule la phosphorylation du résidu séryle 35, ce qui
accentue la différence de charge entre {3-Cn A’ et {3-Cn
C (Grosclaude et al 1972a) . Cette observation a con-
tribué, avec d’autres, à préciser le mécanisme de fixa-
tion des groupements phosphate sur les caséines (Mer-
cier 1981). On notera au passage que le nombre de ces
groupements est modifié dans trois des variants

(asi-Cn D, as2-Cn D, !i-Cn C).



Les résultats des analyses biochimiques montrent éga-
lement, dans le cas de la caséine agi, que le variant
B est un intermédiaire entre A et D d’une part, et C
d’autre part. De même, pour la caséine {3, A’ est un
intermédiaire entre B et C d’une part, et A2 d’autre
part. La prise en compte des observations faites dans
l’ensemble du genre Bos, et en particulier chez le Yak
où asi-Cn B et {3-Cn At ne paraissent pas exister
(Grosclaude et al 1976a, 1982), nous a conduit à faire
l’hypothèse, très plausible, que le variant C était le
variant d’origine (le &dquo;type sauvage&dquo;) de la caséine ces,,
le variant A2 celui de la caséine {3, d’où le sens des flè-
ches de la figure 2. En d’autres termes, en se plaçant
à l’échelle de l’évolution, as,-Cn A et as,-Cn D sont
plus récents que asi-Cn B, lui-même moins ancien
qu’as,-Cn C. Des considérations similaires ont permis
d’identifier le variant d’origine des autres lactoprotéi-
nes (figure 2).

Figure 3. Séquence des acides aminés de la par-
tie C-terminale du variant x-Cn A bovin (résidus
98 à 169, selon Mercier et ai 1973) avec les subs-
titutions mises en évidence dans cette région.
Les deux substitutions indiquées en caractères gras sont
celles qui, chez les bovins, distinguent K-Cn A et K-Cn B
(Grosclaude et al 1972b). Elles ne sont pas dans la proxi-
mité immédiate de la liaison Phe-Met coupée par la présure.
Deux autres substitutions sans effet sur la charge ont été
trouvées dans la même région : en position 135 chez des
zébus (Grosclaude et al 1974a) et en position 153 chez des
bovins (Gorodetskiy et Kaledin 1987). Les résultats de Ste-
wart et ai (1984) et de Gorodetskiy et Kaledin (1987) sur les
cCNA correspondant aux variants K-Cn A et K-Cn B ont
mis en évidence, dans cette région, 3 mutations n’ayant pas
d’effet sur la séquence des acides aminés (autres flèches) ;
il existe aussi 3 mutations de ce type dans le reste de la partie
codante du gène.

Il reste à préciser que l’identité de deux variants en
électrophorèse n’implique pas nécessairement leur iden-
tité biochimique, ce qui incite à beaucoup de prudence
dans l’interprétation des résultats. C’est ainsi que le type
de {3-lactoglobuline commun chez le Yak est identique
en électrophorèse à 0-Lg D, mais diffère de {3-Lg B par
une autre substitution d’acides aminés et dérive donc
d’une autre mutation (Grosclaude et al 1976a). De
même le variant 0-Cn A3wnwhe trouvé chez les bovins
mongols est différent du variant {3-Cn A3 des races

nord-européennes (Grosclaude et al 1982) . Il n’est pas
exclu que des travaux ultérieurs conduisent à subdivi-
ser certains des variants actuellement reconnus.

1.3 / La liaison génétique des locus
de structure des 4 caséines
et ses conséquences

Un des résultats les plus intéressants de l’analyse du
polymorphisme des lactoprotéines bovines a été la mise
en évidence d’une étroite liaison génétique entre les
locus de structure des 4 caséines. La liaison entre
aS¡-Cn et {3-Cn a été découverte par Grosclaude et al
(1964) et confirmée par Larsen et Thymann (1966).
La liaison du locus K-Cn avec les deux locus précédents
a été montrée indépendamment par Grosclaude et al
(1965) et Larsen et Thymann (1966) ; encore ces der-
niers auteurs ont-ils conclu à un phénomène de pléio-
tropie (contrôle des trois polymorphismes par un seul
locus) plutôt qu’à une liaison génétique. La liaison entre
aS2-Cn et les 3 autres locus a été mise en évidence par
Grosclaude et al (1978). Sur l’ensemble des données
de Grosclaude et al et de Larsen et Thymann aucun
cas de recombinaison n’a été observé pour 448 possi-
bilités à priori, ce qui confirme bien l’étroitesse de la
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liaison entre les locus de ce groupe (Grosclaude 1979).
Dans des études similaires Hines et al (1968) ainsi que
Màcha et Müllerova (1968, 1969a) font état d’un cer-
tain pourcentage de recombinaisons ; à notre avis, ces
résultats pourraient s’expliquer par des erreurs de filia-
tions (Grosclaude et al 1973).
Létroitesse de la liaison génétique entre les locus de

structure des caséines se traduit au niveau des popu-
lations par un déséquilibre de liaison, c’est-à-dire par
une association non aléatoire des allèles de ces locus.
Ce phénomène a été mis en évidence pour la première
fois par King et al (1965) entre les allèles des locus
as,-Cn et {3-Cn. D’après les résultats obtenus dans les
races françaises (Grosclaude 1974) et italiennes (Voghno
et Carignano 1975, Merlin et Di Stasio 1982) le désé-
quilibre de liaison est particulièrement accusé entre les
allèles des locus a,,-Cn et {3-Cn, fort entre ceux des
locus {3-Cn et K-Cn, mais paraît plus lâche entre ceux
des locus «S,-Cn et K-Cn. Il y a trop peu de données
sur le locus aS2-Cn. Concrètement, ce déséquilibre de
liaison se traduit par la transmission mendélienne, de
parents à descendants, de combinaisons presque indis-
sociables d’allèles des 4 locus, que l’on appellera des
’ haplotypes&dquo; en adoptant un terme utilisé par les spé-
cialistes de l’histocompatibilité pour désigner un phé-
nomène similaire. Le tableau 3, qui mérite un examen
attentif, donne à titre d’exemple les fréquences des
haplotypes observés dans 5 races laitières françaises.
On y voit par exemple que les variants {3-Cn A’ et {3-
Cn B ne sont qu’exceptionnellement associés à asi-Cn
C dans ces races, ce qui est aussi le cas, assez généra-
lement, dans les autres races. Un autre phénomène
spectaculaire est l’association presque totale de {3-Cn
B avec K-Cn B en race Normande, où l’haplotype
a,,-Cn&dquo;, {3-CnB, K-CÀB prédomine très largement. On
notera aussi qu’en race Holstein, /3-Cn A2 tend à être
plutôt associé à K-Cn A, ce qui est moins le cas pour
{3-Cn A’ ; par contre, en race Flamande {3-Cn A2 et ;3-
Cn A’ tendent tous deux à être associés à K-Cn A. Ce

type d’observations est capital pour les développements
du chapitre suivant. Par ailleurs, de même que l’on a
proposé une phylogénie des variants génétiques
(figure 2), on peut proposer une phylogénie des

haplotypes (Grosclaude 1974, 1979) qui retient comme
haplotype d’origine la combinaison asi-cnc, asZ Cn&dquo;,
{3-CnA2, K Cn&dquo;.
Notons enfin que le locus de la /3-lactoglobuline ne

paraît pas lié au groupe de locus des caséines (Larsen
1971) et que les données manquent encore sur les rela-
tions avec le locus de l’ a - lactalbumine, qui pourrait
être indépendant des précédents (Mariani et Leoni
1984).

2 / Relations entre le polymorphisme
des lactoprotéines et la quantité,
la composition et les aptitudes
fromagères du lait 

_____

Inscrites dans la séquence nucléotidique du gène et
traduites dans la séquence des acides aminés de la pro-
téine, les différences de structure moléculaire spécifi-
ques d’un polymorphisme génétique peuvent s’accom-
pagner de deux types d’effets :

- les propriétés physico-chimiques et biologiques d’un
variant sont susceptibles de différer de celles de la pro-
téine de référence : il s’agit donc d’un effet biologique
direct du variant ;

- le taux de synthèse d’un variant peut être différent,
en dépit du fait que la mutation correspondante se situe
dans la partie codante du gène, et non dans une

séquence régulatrice proprement dite ; il s’agit ici d’un
effet quantitatif direct de la mutation (par extension,
du variant).



Par ailleurs, tout polymorphisme génétique permet
d’identifier un gène, qui peut alors servir de marqueur
chromosomique pour rechercher d’éventuelles liaisons
génétiques avec d’autres caractères, mendéliens ou
quantitatifs.
On ne soulignera jamais assez à quel point, et

notamment dans le cas des caséines, l’analyse des
effets éventuels du polymorphisme génétique est
rendue délicate par de multiples facteurs, ce qui
impose un surcroît de précautions dans l’élabora-
tion des protocoles de recherche et dans l’interpré-
tation des résultats. On notera en particulier qua-
tre difficultés :

- comme on l’a vu, le polymorphisme d’une protéine
décelé par électrophorèse ne donne qu’une image par-
tielle, donc imparfaite, du polymorphisme réel de cette
protéine, et plus encore de celui de son gène. Or les
fréquences relatives des allèles non décelés varient sûre-
ment d’une race à l’autre, au même titre que celles des
variants électrophorétiques. Ces incertitudes sur la part
non décelée du polymorphisme laissent donc toujours
planer un doute sur le degré de généralité d’un effet
&dquo;variant&dquo; observé dans une seule population.

- la liaison très étroite des locus de structure des caséi-
nes se traduit, nous l’avons également vu, par un désé-
quilibre de liaison qui fait qu’un variant d’un locus est
préférentiellement associé à un variant précis d’un autre
locus. C’est le cas par exemple, en race Holstein, du
variant {3-Cn A’, toujours associé à aS¡-Cn B et du
variant a-Cn A3 toujours associé à as,-Cn C. Si on n’y
prend garde, on peut confondre les effets qualitatifs de
variants de locus différents.

- le même phénomène pèse encore plus lourd dans
l’interprétation d’un effet &dquo;variant&dquo; quantitatif qui peut
être dû, en fait, soit à la mutation spécifique de ce
variant (effet quantitatif direct), soit à une mutation
liée. En théorie, contrairement à l’effet quantitatif direct
qui doit être retrouvé dans toutes les populations, l’effet
d’une mutation liée ne devrait pas, par suite des recom-
binaisons, être aussi répétable. En pratique, la discri-
mination est difficile à faire dans le cas d’une muta-
tion très liée. Ainsi, avec ce que l’on sait de l’étroitesse
de la liaison des locus des caséines, il est clair qu’on
n’est pas en mesure de savoir si un effet variant quan-
titatif est dû à la mutation spécifique de ce variant (effet
direct) ou à une mutation située ailleurs, dans l’unité
génétique formée par les locus des caséines (effet indi-
rect) . Ceci devrait inciter à concevoir l’étude des effets
quantitatifs suivant une approche intra-haplotype.

- si l’on peut bien entendu étudier normalement les
propriétés physico-chimiques d’un variant après l’avoir
purifié, la mesure, plus intéressante en pratique, de ses
effets biologiques sur les propriétés du lait est rendue
difficile, pour les caséines, par le fait qu’elles sont agré-
gées les unes aux autres, selon des modalités com-
plexes, sous forme de micelles.
Dans l’analyse critique de la littérature qui va suivre,

c’est dans la première partie, et plus précisément dans
ce qui touche aux relations entre le polymorphisme des
lactoprotéines et leur taux de synthèse, qu’il faudra
rechercher d’éventuels effets quantitatifs directs ou indi-
rects. C’est dans la seconde partie, qui traite des effets
du polymorphisme sur les propriétés et les aptitudes
fromagères des laits qu’on pourra espérer trouver des
exemples d’effets qualitatifs des variants.

Rappelons, s’il en était besoin, pour bien situer le pro-
blème, que la quantité de lait secrétée par une vache
et la composition de ce lait sont des caractères polygé-

niques notablement influencés par le milieu. La recher-
che d’effets du polymorphisme des lactoprotéines relève
donc de la prospection de gènes majeurs, dans le sens
particulier où, des gènes étant bien identifiés (a,,-Cn,
/3-Cn, re Cn et (3-Lg) on veut savoir si des effets majeurs
leur sont associés.

2.1 / Relations avec la quantité de lait
et sa composition.

La littérature relative aux relations entre le polymor-
phisme des lactoprotéines et les caractères de produc-
tion laitière est extrêment hétérogène dans le nombre
et la race des animaux, les allèles et les caractères pris
en compte, la conception des protocoles et la rigueur
de traitements statistiques. 1bute analyse bibliographi-
que ne peut donc que comporter une part d’apprécia-
tion personnelle.

a l Polymorpltisme de la 4-lactoglobuùhe
Effet sur le taux de {3-lactoglobuline.
Ce sont Aschaffenburg (pionnier des recherches sur

le polymorphisme des lactoprotéines) et Drewry (1957)
qui, les premiers, ont signalé que le taux de {3-
lactoglobuline dans le lait était nettement plus élevé
chez l’homozygote /3-Lg^’^ que chez l’homozygote Q-
Lg&dquo;, l’hétérozygote étant intermédiaire. A l’exception
de Kiddy et al (1965) qui, sur 5 vaches, trouvent une
valeur plus faible (1,22), les dosages effectués dans des
races variées donnent des ratios entre les taux de {3-
lactoglobuline des deux homozygotes (/3-Lg&dquo;’&dquo; / (3-
Le-) allant de 1,34 à 1,85, avec une moyenne de
1,52 (Moustgaard et al 1960, Rose 1962, Lontie et al
1964, Murphy et Downey 1969, Feagan et al 1972,
Cerbulis et Farrell 1975, Komatsu et al 1977, Mariani
et al 1979b, McLean et al 1984) . Sur 8 races exploi-
tées au Japon, Komatsu et al (1977) calculent que le
taux moyen de /3-lactoglobuline associé à l’allèle {3-
Le est de 2,58 g/l contre 1,7 g/1 pour {3-Lg&dquo;, soit une
différence de près de 0,9 g/l. Il ressort aussi des don-
nées de McLean et al (1984) que la différence entre
les taux moyens des deux homozygotes représente trois
fois l’écart type du caractère. On peut donc considérer
que le gène de structure de la /3-lactoglobuline ({3-LgA
comparé à (3-LgB) est un gène majeur pour le taux de
cette protéine dans le lait.
En ce qui concerne les autres variants, plus rares, les

résultats de McLean et al (1984) indiquent que le taux
de /3-lactoglobuline associé à {3-Lg: est significative-
ment plus faible que celui observé pour 0-Le et {3-Lg&dquo;
ce qui permet d’écrire, en termes de taux associé aux
allèles : 0-Le > 0-LgB > {3-Lg:. Par contre, aucune
mesure n’a été faite sur le variant {3-Lg’.

Conséquences sur le taux de caséine et de matiè-
res azotées.
Leffet du polymorphisme de la /3-lactoglobuline sur

le taux de caséine, analysé pour la première fois par
Moustgaard et al (1960), a été retrouvé par une série
d’autres auteurs, soit dans le cadre d’expérimentations
sur lots d’animaux, soit par analyse statistique de don-
nées plus nombreuses provenant d’ensembles d’éleva-
ges privés. Le tableau 4 récapitule les conclusions de
celles des publications qui comportent un test statisti-
que des résultats, d’autres travaux allant d’ailleurs dans
le même sens (Michalak, 1978). On constate d’abord
assez logiquement que les effets du polymorphisme de
la /3-lactoglobuline sur son propre taux se répercutent
- quoique de manière atténuée &mdash; sur le taux de pro-
téines du lactosérum, puisque les animaux de génotype

On peut considérer
que le gène de
structure de la
¡J-Iactoglobuline
(,Q-Lg A comparé
à 6-Lg B) est un gène
majeur pour le taux
de cette protéine
dans le lait.



Les données
du tableau 4

montrent que l’effet
du polymorphisme

de la ¡J-Iactoglobuline
sur le taux de

caséine est en sens
inverse de celui

observé sur le taux
de Q-lactog0obube,
l’allèle ¡J-Lg B étant
ici l’allèle favorable.
Cet effet se répercute
systématiquement sur
l’indice de caséine

du lait.

0-Le ont en moyenne 1 g/1 de ces protéines en plus
que les animaux {3-LgBlB. Mais, par ailleurs, le taux de
caséine varie significativement en sens opposé, de telle
manière que le taux de matières azotées du lait n’est

pas affecté. Ce résultat fait apparaître un effet du poly
morphisme de la 0-hictoglobufine sur le taux de caséine,
en sens inverse de celui observé sur le taux de la ;3-
lactoglobuline, l’allèle {3-LgB étant ici l’allèle favorable.
Cet effet se répercute systématiquement sur l’indice de
caséine du lait : d’après le tableau 4, l’indice moyen
est de 78,96 pour le génotype {3-LgBlB contre 76,24
pour /3-Lg&dquo;’&dquo;, soit une différence de 2,72, ce qui n’est
pas négligeable.
Relations avec les autres caractères laitiers.
Quantité de lait. Les résultats des travaux recher-

chant d’éventuels effets du polymorphisme de la /3-
lactoglobuline sur la quantité de lait produite sont plu-
tôt contradictoires. Parmi les études les plus élaborées,
Bnzm et al (1967) et McLean et al (1984), tout comme
Ng Kwai-Hang et al (1984) dans un travail limité aux
premières lactations, n’observent aucun effet ; par con-
tre Arave (1971) ainsi que Ng Kwai-Hang et al (1986)
dans un second travail non limité aux premières lacta-
tions, concluent à une supériorité du génotype /3-
Le ; toutefois les données de Ng Kwai-Hang et al
(1986) font plutôt apparaître une infériorité - au
demeurant minime &mdash; des hétérozygotes {3-LgAIB qui
produisent en moyenne 20,92 kg de lait/jour contre
21,14 ({3-LgAlA) et 21,10 ((3-LgM) pour les homozygo-
tes, ce qui va dans le même sens que les résultats de
Comberg etal (1964, 1967). Ce manque d’homogénéité
dans les conclusions se retrouve dans les autres publi-
cations sur le sujet, puisque parmi les quelques arti-
cles mettant en évidence un effet significatif du poly
morphisme de la {3-1actoglobuline sur la quantité de lait
produite, certains concluent à la supériorité du génotype
0-Le (Kamenskaya 1973, Kamenskaya et Perchikhin
1974, Kuz’menko et al 1978), d’autres à celle de <3-
Le (Mâcha et Müllerova 1969b), ou de {3-LgBlB
(Eidrigevich et al 1972, Kriventzov 1972), ou encore
de (3-LgBlB et {3-LgAIB (Osipenko et Mityut’ko 1973).
Par ailleurs, une majorité de publications ne mettent
pas, ou ne semblent pas mettre en évidence d’effet signi-
ficatif (voir Graml et al 1985).

Taux butyreux. Une majorité d’études concluent à
l’absence d’effets significatifs du polymorphisme de la
/3-lactoglobuline sur le taux butyreux (voir Graml et al
1985). Toutefois, si Golikova (1976) trouve un effet
favorable significatif du génotype {3-LgA/A, un ensem-
ble de travaux assez convaincant conclut à un effet posi-
tif de l’allèle {3-Lfff’ , qui se manifeste souvent autant
chez l’hétérozygote que chez l’homozygote (Comberg
et al 1964, Hoogendoorn et al 1969 en Holstein, Lar-
sen 1972, McLean et al 1984, Ng-Kwai-Hang et al
1984, 1986, Graml etal 1984 en Braunvieh). Mais les
différences sont de faible ampleur comme le montrent
par exemple les données de Ng-Kwai-Hang et al
(1986) : 3,67 % de matières grasses pour le génotype
{3-LgA/A et 3,72 % pour 0-Lg&dquo;, soit un écart de
0,05 % entre les génotypes extrêmes.

On peut donc conclure que dans l’état actuel des
recherches, le polymorphisme de la 4-lacQ@obuhne
ne semble pas kfluencer significativement la quan-
tité de lait produite. Par contre, il se peut que l’allèle
,8-Lgu ait, au moins dans certaines populations,
un e8°et légaèrement favorable sur le taux butyreux.
Sachant par ailleurs, comme nous l’avons vu, que ce

polymorphisme n’affecte pas le taux de matières azo-
tées du lait, il n’est pas étonnant que la plupart des
études qui se sont intéressées à ces caractères n’aient
pas pu mettre en évidence d’effet significatif sur les
quantités totales de matières grasses et de matières azo-
tées d’une lactation (Graml et al 1986).

b / Polymorphisme des caséines.
Relations avec les caractères laitiers.
La recherche d’effets éventuels du polymorphisme des

caséines sur les caractères laitiers a conduit à des con-
clusions pour le moins discordantes. Cet état de fait est
bien illustré par la confrontation des résultats des tra-
vaux de McLean et al (1984) en Australie et de Ng
Kwai-Hang et al (1984, 1986) au Canada, qui comp-
tent parmi les plus solides au plan de l’analyse
statistique.
Sur un ensemble de 538 vaches (289 Jersey, 249 Fri-

sonnes) McLean et al (1984) n’observent aucun effet



significatif du polymorphisme des caséines as,, {3, et
K sur la quantité de lait, le taux de matières grasses
ou le taux de matières azotées (à l’exception d’un effet
du polymorphisme de la caséine sur le taux de matière
grasse). A l’opposé, Ng Kwai-Hang et al (1986), sur
1908 vaches Holstein, trouvent un effet significatif
(P < 0,01) du polymorphisme de ces trois caséines sur
tous les caractères étudiés : quantité de lait, de matiè-
res grasses et de matières azotées, taux de matières
grasses et de matières azotées. Pour la quantité de lait
par exemple, l’avantage du génotype asi-cnBm sur le
génotype asi-cnB’C est chiffré à 1,230 kg par jour
(+ 6 %) ; au locus !-Cn, l’allèle /3-Cn&dquo;3 apporte un
avantage assez net puisque le génotype 6-Cn A2,3
donne en moyenne 1,16 kg par jour de plus que le
génotype (3-Cn&dquo;Z’&dquo;z (+ 5,5 %), et le génotype (3-Cn&dquo;’’&dquo;3
1,77 kg de plus que le génotype 0-CnA’/A2 (+ 8,6 %) ;
au locus K-Cn, les auteurs trouvent un avantage de
l’hétérozygote d’environ 1,4 kg sur les deux homozy-
gotes (+ 6,7 %). Les effets sur les taux sont inversés :
taux de caséines et de matières azotées plus élevés pour
les génotypes «S,-CnB’!, ¡3-CnA!IB, K-Cn&dquo;’B. Si les résul-
tats de McLean et al (1984) et de Ng Kwai-Hang et al
(1986) sont donc tout à fait opposés, on notera toute-
fois que cette dernière étude s’appuie sur un effectif
d’animaux plus important et plus homogène (une seule
race).

Il faut cependant remarquer que dans une étude un
peu antérieure, et dans la même population (1687
vaches), Ng Kwai-Hang et al (1984) n’avait pas obtenu
de résultats en tous points aussi nets puisqu’ils n’obser-
vaient pas d’effet du polymorphisme des caséines asi
et ;3 sur le taux de matières azotées, ni de celui de la
caséine K, sur la quantité de lait. En d’autres termes,
si les 3 locus avaient bien, dans ce travail, un effet sur
la quantité de matières azotées (et la quantité de matière
grasse pour as,-Cn et (3-Cn), ce résultat était dû à un
effet sur la quantité de lait pour asi-Cn et (3-Cn, sur
le taux de matières azotées pour K-Cn. Ng-Kwai-Hang
et al (1986) expliquent les différences obtenues entre
leurs deux études par le fait que, contrairement à celle
de 1986, l’étude de 1984 ne portait que sur des pre-
mières lactations. Cette explication sous-entend que
l’effet du polymorphisme des caséines pourrait ne pas
être le même en première lactation et dans les lacta-
tions suivantes, mais malheureusement, Ng-Kwai-Hang
et al (1986) ne vont pas plus loin dans leur analyse.

Une autre étude d’envergure est celle de Graml et al
(1985, 1986) sur 2262 vaches Fleckvieh et 2139
vaches Braunvieh x Brown-Swiss. Mis à part un effet
du locus asi -Cn sur les taux de matières azotées du
lactosérum, de protéines totales et de matière grasse
en race Braunvieh, ce travail met surtout en évidence
de nombreux effets du locus {3-Cn (taux de caséine et
de matière grasse, quantités de lait, de matière grasse,
de matières azotées du lactosérum, de caséines et de
matières azotées totales en race Fleckvieh ; taux et
quantité de caséine et de protéines totales en race
Braunvieh), effets qu’il est difficile de comparer avec
précision avec ceux mis en évidence par Ng-Kwai-Hang
et al (1986) car les génotypes pris en compte ne sont
pas les mêmes dans les deux publications (différences
alléliques entre races et subdivision de a-Cn&dquo; en
{3-CnA!, 0-CriA2 et {3-CnA3 non faite par Graml et a!.
Toutefois les deux études concordent pour ce qui est
d’un léger effet favorable de l’allèle {3-CnB par rapport
aux allèles de type /3-Cn&dquo; sur le taux de caséines et
de matières azotées totales (environ 2,4 à 3 !°).
Le reste de la littérature, moins abondante que pour

la {3-lactoglobuline, est bien récapitulé par Graml et al
(1985,1986). Les effets du polymorphisme des caséi-
nes aS!, j3 et K sur la quantité de lait, ainsi que sur les
taux butyreux et azoté y sont rarement significatifs,
et quand c’est le cas, les effectifs d’animaux pris en
compte sont très faibles (moins de 20).
Larsen (1972) ainsi que Grand et al (1985,1986) sont

les seuls à considérer les effets non plus des allèles,
mais des haplotypes. Leurs résultats sont assez dis-
cordants d’une race à l’autre, et la part de variance phé-
notypique expliquée par le polymorphisme des lacto-
protéines ne dépasse guère 2 à 4,5 % pour les taux,
et 1 % pour les quantités de matières azotées.
En défimlive les résultats actuels sur les effets,

du polymorphisme des caséines sur les caractères
laitiers soulèvent plus de questions qu’ils n’appor-
tent de conclusions définitives. Les effets sont-ils
moins nets en première lactation que dans les lacta-
tions suivantes comme le suggèrent Ng-Kwai-Hang et
al (1986) ? Existe-t-il des différences raciales comme
tendent notamment à le montrer les résultats de Grarnl
et al (1985,1986), ce qui justifierait les remarques fai-
tes en préambule. Pour le moment, aucun effet signifi-
catif et répétable d’une race à l’autre n’a été mis en
évidence.

Les résultats de
McLean et al mettent
en évidence un effet

significatif du
polymorphisme
de chacune des
3 caséines sur son

propre taux et sur
sa proportion dans
la caséine totale.



Le lait de
l’homozygote K-CnB!

a un temps de
coagulation et un

temps de
raffermissement du

caillé plus courts
ainsi qu’une

consistance de caillé

plus ferme que le lait
de K-CnAlA,

l’hétérozygote
donnant des valeurs

intermédiaires.

Effets sur le taux et les proportions des diverses
caséines.
Comme suggéré en préambule, il était intéressant de

rechercher si le polymorphisme d’une caséine pouvait
affecter le taux de cette caséine, voire celui des autres
caséines. Cette question a été abordée par McLean et
al (1984) et Kroeker et al (1985). Le tableau 5 récapi-
tule les résultats McLean et al qui mettent en évidence
un effet significatif du polymorphisme de chacune des
trois caséines sur son propre taux, et sur sa propor-
tion dans la caséine totale. Mais en plus, si le taux de
la caséine 0 n’est affecté que par son propre polymor-
phisme, les taux des caséines aS! et K sont toujours
affectés par le polymorphisme des autres locus. Toute-
fois, et c’est là un phénomène intéressant, ces effets
se compensent de sorte que le taux de caséine totale
n’est pas significativement affecté.
Les résultats de Kroeker et al (1985) sont moins nets,

puisque ces auteurs ne trouvent pas d’effet significatif
du polymorphisme de la caséine «S&dquo; et qu’ils com-
mentent eux-mêmes avec prudence les effets qu’ils
observent du polymorphisme de la caséine a sur le taux
des caséines as (a,, + aS2) et j8 ; par contre, ils
retrouvent le même effet du polymorphisme de la
caséine K sur le taux de cette caséine dans le lait (avec
K-Cn BB > AB > AA), ainsi que l’absence de rela-
tions entre les proportions relatives des caséines ces,,
a et K et le taux de caséine du lait. Les résultats con-
cordants de McLean et al (1984) et Kroeker et al (1985)
sur les effets du polymorphisme de la caséine K sur son

propre taux recoupent des tendances déjà signalées par
Michalak (1973) et Mariani et al (1976). Dans un autre
ordre d’idées, Kroeker et al (1985) mettent en évidence
une chute brutale du taux de caséine as (as, + as2)
dans les deux premiers mois de la lactation, ainsi
qu’une augmentation de ce taux avec l’âge de la vache
et avec la teneur du lait en cellules somatiques, toutes
évolutions compensées par une variation en sens
opposé du taux de la caséine j3. Ces résultats attirent
l’attention sur les précautions à prendre dans la con-
ception des protocoles expérimentaux sur les taux des
caséines.

Malgré l’intérêt de ces études, il faut bien reconnaî-
tre qu’elles présentent le défaut de négliger le fait fon-

damental que les gènes de structure des 4 caséines sont
étroitement liés. En effet, à partir du moment où on
envisage qu’une mutation d’un des locus de ce groupe
peut affecter le taux de synthèse d’un autre locus, c’est
intra-haplotype qu’il faudrait s’astreindre à effectuer
l’analyse. A fortiori devrait-on éviter de travailler sur
des groupes d’animaux pluri-raciaux, comme le font
McLean et al (1984) surtout quand il s’agit de races
aussi différentes (fréquences haplotypiques, taux des
constituants du lait) que la Jersey et la Holstein.

2.z. / Relations avec les aptitudes fromagères
du lait

Les premiers indices d’une relation entre le polymor-
phisme des caséines et le comportement fromager des
laits sont dus à Sherbon et al (1967). Mais ce sont des
chercheurs italiens, Mariani, Russo, Losi et d’autres,
qui ont apporté le premier ensemble significatif de résul-
tats. A l’heure actuelle, on dispose d’éléments convain-
cants sur les caséines K et j8 et sur la /3-lactoglobuline.

a / Caséine K

Le tableau 6 récapitule les principales données actuel-
les sur les relations entre le polymorphisme de la
caséine K et les paramètres lactodynamiques. Quoique
certains tests statistiques fassent défaut, ou ne soient
pas significatifs, la cohérence d’ensemble des résultats
autorise à conclure que, par rapport à celui de fhomozy
gote K-Cn&dquo;’&dquo;, le lait de l’homozygote K-CnBB a un

temps de coagulation et un temps de raffermissement
du caillé plus courts, ainsi qu’une consistance du caillé
plus ferme, l’hétérozygote donnant des valeurs inter-
médiaires. Les résultats de Ménard et al (1986) sur des
laits de petit mélange (2 ou 3 vaches de même
génotype) concordent avec les précédents. Lobserva-
tion de Mariani et Leoni (1985) selon laquelle 19 % des
laits d’homozygotes K-Cn&dquo;’&dquo; n’ont pas coagulé 55
minutes après l’addition de présure, contre 2 % seule-
ment des laits d’homozygotes K-CnBIB va dans le même
sens.

Comme les deux substitutions d’acides aminés qui dif-
férencient les variants K-Cn A et K-Cn B ne se trouvent



pas à proximité immédiate du site d’action de la pré-
sure au cours de la phase primaire de la coagulation
(figure 3), on doit pouvoir exclure l’hypothèse d’un effet
direct de cette substitution sur le processus enzymati-
que. Dans ces conditions, pas moins de six explications
différentes ont été avancées, qui mettent en cause : I) la
différence de charge de répulsion électrostatique des
micelles, due à la différence de charge nette entre les
deux variants (substitution Asp/Ala) ; II) les consé-
quences d’un écart significatif entre variants (K-Cn A >
K-Cn B) de la teneur du lait en acide citrique (Mariani
et al 1979a, 1983, Schaar 1984) ; m) une différence
dans le degré de glycosylation, donc dans la teneur en
acides sialiques de la caséine K (Mariani et al 1984)
qui irait d’ailleurs en sens inverse des deux effets pré-
cédents (charge nette négative de K-Cn B supérieure à
celle de K-Cn A), mais dont la signification reste à pré-
cise (Schaar 1986). I! une plus grande homogénéité
de taille des micelles dans les laits contenant rc-Cn B

(Morini et al 1975) . V) les différences dans les propor-
tions relatives des caséines (cf. ci-dessus). VI) l’effet
positif du variant K-Cn B sur le taux de caséine pour
les auteurs estimant l’avoir mis en évidence (Mariani
et al 1983, Ménard et al 1986).

A l’heure actuelle, aucune de ces explications ne peut
être retenue avec certitude, ce qui limite la compréhen-
sion et donc la maîtrise du phénomène. Il se pourrait
que, dans la phase enzymatique primaire, les différen-
ces de charge nette entre variants (substitution
Asp/Ala) soient importantes ; dans la phase d’agréga-
tion suivante, les différences dans la proportion des 4
caséines qui sont associées au polymorphisme de la
caséine K seraient déterminantes (Schaar 1984, 1986).
Le rôle joué par la distribution des tailles micellaires,
en partie liée au polymorphisme génétique et pour
laquelle il existe de nettes différences entres races (Eks-
trand et al 1981), mériterait d’être élucidé, sachant
notamment que la présure coagule plus facilement les
micelles moyennes que les autres.

En ce qui concerne le rendement fromager, les résul-
tats de Morini et al (1979) pour une fabrication de Par-
mesan font ressortir une nette supériorité du génotype
K-CnBIB sur le génotype K-Cn&dquo;’&dquo; (0,6 kg de fromage en
plus par 100 kg de lait, soit + 8 % de rendement) qui
serait surtout due à une meilleure rétention de la matière

grasse par un caillé mieux réticulé et plus ferme. Dans
une fabrication de Cheddar canadien, Marziali et Ng-
Kwai-Hang (1986) observent également un avantage
du génotype K-CfiBB chiffrable à environ + 4 %. Par
contre, Schaar (1986) n’obtient pas d’effet significatif
sur le rendement de fabrication du fromage suédois
&dquo;Svecia&dquo; ; il explique la discordance de ses résultats
avec ceux de Morini et al (1982) par le fait que la tem-
pérature de cuisson plus élevée dans la fabrication du
Parmesan (55 C C au lieu de 41 ° C pour &dquo;Svecia&dquo;), en
accentuant la synérèse, favorise la rétention de la
matière grasse dans ce fromage. Constatant par ailleurs
que les conclusions de la littérature relatives aux effets
de la fermeté du caillé sur le rendement fromager et
la récupération des constituants du lait sont contradic-
toires, Schaar (1986) conclut ainsi - ’l’intérêt du
temps de coagulation et de la fermeté du caillé
comme indicateurs du potentiel fromager des laits
est incertain, et donc aussi l’avantage fromager du
lait contenant le vadant x-CnB. Tbutefois, il sem-
ble clair que les animauac possédant x-CnB produi-
sent un lait aux propriétés mieux prévisibles, et
moins sujet aux comportements anormaux lors de
l’emprésuragd i

b / Caséine ,!
Les données actuelles de la littérature, moins abon-

dante que pour la caséine K, mettent bien en évidence

que, par rapport aux variants de type A ({3-CnA sub-
divisé en gel acide en {3-CnA!, (3-CnAz et (3-Cn&dquo;3), le
variant !-CnB a des effets allant tout à fait dans le
même sens que ceux de K-Cn B : plus grande stabilité,
mais aussi plus grande sensibilité à la présure des micel-
les comportant /3-Cn B par rapport à celles ne compor-
tant que /3-Cn A (El Negoumy 1971, 1972), temps de
coagulation plus court (Corradini et Bergamaschi 1974)
et plus grande fermeté du caillé (Feagan et al 1972,
Corradini et Bergamaschi 1974). Plus récemment

(Mariani et al 1986) dans une comparaison expérimen-
tale de 10 couples de vaches, choisies de manière à ne
différer autant que possible que par leur génotype au
locus ,!-Cn, montre que le lait des vaches {3-CnBIB coa-

gule très significativement plus vite (17,3 contre 25,8
min.), présente un temps de raffermissement du caillé
plus court (9,9 contre 14,2 min.) et donne une fermeté
de caillé plus élevée que le lait des vaches {3-Cn&dquo;/A. A
noter que le lait des vaches {3-CnBIB comporte plus de
micelles de petite taille, ce qui pourrait, selon les
auteurs, expliquer ses propriétés.
Marziali et Ng-Kwai-Hang (1986), qui ne prennent

en compte que les variants !-Cn A’ et !-Cn A2et pas
/3-Cn B, n’observent pas de différence significative entre
les génotypes {3-CnA!/A! et {3-CnA!/AZ pour les paramè-
tres lactodynaniiques. Par contre le rendement en fro-
mage de Cheddar est significativement plus élevé avec
les laits d’animaux {3-CnA!/Al (rendement vrai :

+ 4,5 % ; rendement ajusté : + 4,1 %).

c / ;3-lactoglobuline
Le lait de vaches de génotype /3-LgBB donne un caillé
de meilleure consistance que celui de vaches {3-LgA/A
(Sherbon et al 1967, Feagan et al 1972, Mariani et al
1982) ce qui s’explique sans doute simplement par le
plus fort indice de caséine de ce lait (cf. tableau 4). Le
rendement fromager est également supérieur avec les
laits de vaches j8-Lg!, de l’ordre de 1 % dans la fabri-
cation de Parmesan (Morini etal 1982), de 3,4 % pour
le rendement vrai et 4,5 % pour le rendement en
matière sèche dans la fabrication de &dquo;Svecia&dquo; (Schaar
1986). Dans ce dernier cas, les fromages du type /3-
Lg&dquo;B contiennent, en pourcentage, significativement
plus de matières grasses et moins de matières protéi-
ques. De leur côté, les résultats de Marziali et Ng-Kwai-
Hang (1986) font plutôt apparaître un rendement infé-
rieur de 3 % chez l’hétérozygote {3-LgAIB mais, sur les
31 vaches utilisées dans ce travail, il n’y a, rappelons-
le, que trois homozygotes {3-LgA/A.

d / Prise en compte simultanée de ces polymor-
phismes.

Compte-tenu de tous ces résultats, il était évidemment
intéressant de se pencher sur l’effet combiné des poly-
morphismes aux locus {3-Cn, K-Cn et {3-Lg. Comme il
fallait s’y attendre, les laits contenant à la fois les
variants {3-Cn B et K-Cn B ont des propriétés lactody-
namiques (vitesse de coagulation, fermeté du caillé)
plus favorables que celles des laits possédant les
variants {3-Cn A et K-Cn A (El Negoumy 1972, Feagan
et al 1972, Corradini et Bergamaschi 1974, Mariani et
Leoni 1985). Ces derniers auteurs constatent aussi que
ce sont les vaches homozygotes pour la combinaison
/3-Cn&dquo;, K-CnA qui donnent, et de loin, la plus forte pro-
portion (25,5 %) de laits non caillés dans un délai de
55 minutes après l’addition de présure.

En race frisonne
australienne, les laits
de &dquo;type B&dquo; &dquo;

présentent un taux de
caséine plus élevé et
donnent un
rendement fromager
supérieur de 8 %.



Dans une étude prélintinaire, Graham et al (1984) ont
comparé les propriétés fromagères des laits de 24
vaches frisonnes &dquo;de type B&dquo; (génotype B/B aux locus
as,-Cn et K-Cn, AB ou B/B aux locus {3-Cn et !8-Lg),
à celles de 24 vaches &dquo;de type A’ (génotype B/B aux
locus as, -Cn, A/A aux autres locus) choisies de
manière à ce qu’elles leur soient aussi identiques que
possible pour les autres facteurs de variation. Les résul-
tats sont assez spectaculaires puisque les laits &dquo;de type
B&dquo; présentent un taux de caséine plus élevé (25, con-
tre 22,9 g/kg), atteignant 15 minutes plus tôt la fer-
meté de caillé requise et donnent un rendement fro-
mager supérieur de 8 % (9 % en termes de matière
sèche). Graham et al (1984) sont donc conduits à envi-
sager une stratégie de sélection incluant la promotion
de taureaux &dquo;de type B&dquo;.

2.3 / Autres résultats

Feagan et al (1972) ont analysé avec précision un effet
saisonnier (période sèche d’été et d’automne en Aus-
tralie) du polymorphisme de la {3-lactoglobuline sur la
stabilité des laits à la chaleur, qui peut, selon les
auteurs, dépendre du rapport entre la teneur du lait en
/3-lactoglobuline et celle d’un autre constituant, peut-
être la caséine K ; le polymorphisme de cette caséine
intervenait également sur cette stabilité, sans qu’on
puisse dire si cet effet était dû au variant lui-même ou
à son taux dans le lait. Mais dans une perspective
d’applications technologiques, les conséquences du
chauffage méritent plutôt d’être étudiées sur le lait con-
centré. Sur ce type de lait, Schmidt et Koops (1965)
ont signalé un effet du polymorphisme de la caséine
K et, dans un travail récent, McLean et al (1987) ont
mis en évidence un effet hautement significatif du poly
morphisme de cette caséine sur la stabilité naturelle et
la stabilité maximale à la chaleur (K-Cn B>AB>A),
et un effet très significatif du polymorphisme de la /3-
lactoglobuline sur la stabilité maximale (0-Lg
B > AB > A) . Le même travail fait apparaître, pour la
stabilité à la chaleur, des corrélations positives avec les
taux des caséines K et j8, négatives avec ceux de la
caséine as, et de la a-lactoglobuline. Le polymor-
phisme de la caséine K a un effet hautement signi-
ficatif sur la stabilité naturelle et la stable maxi-
male à la chaleur des laits concentrés ; le génotype
K-Cn5,&dquo; donnant de meilleurs résultats que le
génotype K-CnAJ..B Par ailleurs, Schaar (1986) attire
l’attention sur l’intérêt qu’il y aurait à analyser les effets
du polymorphisme de la caséine K et de la /3-
lactoglobuline sur l’association de ces deux protéines
via leurs groupements sulfhydryles à des températu-
res de chauffage modérées (env. 80°C), association
indispensable à la fabrication de yoghourt et d’autres
produits fermentés. Les relations entre le polymor-
phisme des lactoprotéines et le comportement des laits
normaux ou concentrés lors du chauffage mériteraient,
sans doute, des études plus approfondies.

Il serait aussi intéressant de mieux connaître, ne
serait-ce qu’à des fins scientifiques, les propriétés des
variants peu fréquents, dont on sait qu’elles peuvent
être tout à fait atypiques. C’est ainsi que la délétion du
variant a< -Cn A confère à ce variant des propriétés
(solubilité en présence d’ions Ca**) qui sont plus cel-
les d’une caséine /3 que d’une caséine as! (Thompson
et al 1969) . On peut citer aussi le cas du variant {3-Cn
C, qui, en raison de ses particularités structurales, n’est
pas dégradé en caséine !y par la plasmine (Gordon et
al 1972).
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SUMMARIES

F. GROSCLAUDE. The genetic polymorphism of the main bovine lactoproteins. Relationships with milk yield,
composition, and cheese yielding capacity.
Four of the six main proteins of cow’s milk (&alpha;S1 - &beta; -, and &kappa;-caseins, and &beta;-lactoglobubin) show, at the population level, at least
two genetic variants identifiable by electrophoresis. A survey of this polymorphism has been carried out in 21 French bree ds of cattle
in which the more frequent variants are &alpha;S1-Cn B and C for &alpha;S1-casein, &beta;-CnA2, A’ and B for &beta;-casein, k-Cn A and B for k-casein,
and &beta;-Lg A and B for &beta;-lactoglobulin. The structural genes of &alpha;S1-, &alpha;S2-, &beta;-and &kappa;-caseins are very closely linked, which ineans that
the genetic unit of transmission is the haplotype, comprising one allele of each of the four loci.
The &beta;-lactoglobulin locus has a major effect on the concentration of this protein in milk (&beta;-Lg A > &beta; -Lg B) which has repercussions
on the total concentration of proteins in lactoserum. Because those differences are balanced by complementary differences in the
total concentration of caseins, allele &beta;-LgB has a favourable effect on casein concentration and on casein number (+ 2,5 to 3 %).
As compared to variant &kappa;-CnA, variant &kappa;-CnB gives the milk better cheese making properties : shorter rennet clotting time and rate
of firmness, firmer curd, and at least for certain types of cheese, higher yielding capacity (4 to 8 % difference between the milks
of the two homozygotes). Variant &beta;-CnB has effects in the same direction as variant &kappa;-CnB.

The usefulness and practicabilities of taking this polymorphism into account in milk selection remain to be assessed.
GROSCLAUDE F., 1988. Le polymorphisme génétique des principales lactoprotéines bovines. Relations avec la quantité, la composi-
tion et les aptitudes fromagères du lait. INRA Prod. Anim., 1 (1), 5-17.

J.P. GAREL, M. PETIT, J. AGABRIEL. Winter feeding of upland suckler cows.
One of the main goals of the management of the suckler herd is to minimize the quantity of feed given to the cows. This is particularly
important in the upland areas, where the length of the wintering period (about 6 months) increases the total stored feed requirements.
In these regions, calving occurs during the first trimester of the year and the cow nurses her calf during about 8 mor ths till the
end of the grazing season. Adult cows can be underfed, at least those from hardy breeds, if they have a normal condition score
at the end of the grazing season. However, as the bulling period begins before the turn out to grass and as the grazing season is
short, the level of underfeeding has to remain moderate (minus 1,0 to 1,5 UFL per day, i.e. -12 to -18 MJ of ME/d).
Multiparous cows with a poor condition score and primiparous cows must be fed at a higher level to satisfy all their energy ex penditures.
GAREL J.P., PETIT M., AGABRIEL J., 1988. Alimentation hivernale des vaches allaitantes en zone de montagne. INRA Prod. Anim.,
1 (1), 19-23.

Sophie PRACHE, M. THÉRIEZ : Lamb production at pasture.
This type of production concerns 60 % of lambs produced in France ; it is difficult to perform it successfully, and results can vary
greatly between farms.
The purpose of this paper is to present the ways of managing this type of production. It first deals with the factors controlling her-
bage intake in grazing sheep, then with those involved in efficiency of sheep production at pasture and grass utilization.
Until 8-10 weeks of age, energy intake comes chiefly from ewe’s milk and lambs do not fully compensate a lack of milk with grass.
From 6-8 weeks of age, the lower its growth is, the younger the lamb must be weaned, unless its liveweight is more than three
times its birthweight.
The choice of fattening method after weaning depends on the quantity and the quality of grass available, and also of :he type of
animal concerned.

Supplementation at pasture has an effect on lamb performance only for low herbage allowances, and must be given first to lambs
receiving low quantities of milk.
Control of parasitism is one of the keys of successfull production.
PRACHE Sophie, THERIEZ M., 1988. Production d’agneaux à l’herbe. INRA Prod. Anim., 1 (1), 25-33.




